




























latissima being  the  flag species. However, environmental conditions  in open sea culture sites are 
often unique, which may impact the biochemical composition of cultured macroalgae. The present 
study  compared  the  elemental  compositions  (CHNS),  fatty  acid  profiles,  and  lipidomes  of  S. 
latissima  originating  from  three  distinct  locations  (France, Norway,  and  the United Kingdom). 
Significant  differences  were  found  in  the  elemental  composition,  with  Norwegian  samples 
displaying twice the lipid content of the others, and significantly less protein (2.6%, while French 
and UK  samples  contained  6.3%  and  9.1%,  respectively).  The  fatty  acid  profiles  also  differed 
considerably, with UK samples displaying a lower content of n‐3 fatty acids (21.6%), resulting in a 
higher n‐6/n‐3 ratio. Regarding the  lipidomic profile, samples from France were enriched  in  lyso 
lipids,  while  those  from  Norway  displayed  a  particular  signature  of  phosphatidylglycerol, 
phosphatidylinositol,  and  phosphatidylcholine.  Samples  from  the UK  featured  higher  levels  of 
phosphatidylethanolamine  and,  in  general,  a  lower  content  of  galactolipids.  These  differences 
highlight  the  influence  of  site‐specific  environmental  conditions  in  the  shaping  of macroalgae 
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1. Introduction 






of  bioactive  and  industrially  interesting  compounds  including  pigments,  lipids,  fatty  acids, 
polysaccharides, phenolics, lectins, alkaloids, terpenoids, and halogenated compounds of interest to 




yields,  e.g.,  150–200  tons per  hectare per  year  off  the  coast  of Norway,  and  several  commercial 
seaweed  farms have been  established mainly  for  its production  [6]. Saccharina  latissima has been 
shown to have a high content of essential minerals (such as magnesium, iodine, and calcium), sugars 
(for  instance  glucose  and mannitol),  proteins,  and  other  valuable  compounds  such  as  phenolics 
(especially phlorotannins), fucoidan, fucoxanthin, and alginates [7–11]. 
Several works have already targeted the lipid content of S. latissima and characterized its fatty 
acid  composition,  revealing  the  presence  of  important  lipid  species,  including  a  considerable 
percentage of PUFA and particularly of n‐3 fatty acids [12–15]. The Saccharina latissima polar lipidome 
has already been described, revealing the existence of 197 different molecular species of polar lipids, 
including  glycolipids,  phospholipids,  and  betaine  lipids,  for  some  of which  important  bioactive 
properties have been proposed [13]. 
Abiotic and biotic factors have been proposed to effectively influence not only yield but also the 
biochemical  composition  of macroalgae  [3,16].  Indeed, macroalgae  have  been  shown  to  react  to 
environmental  changes  by  shifting  their  nutrient  uptake  efficiency,  photosynthetic  activity,  and 
secondary  metabolism  [17,18],  with  obvious  repercussions  in  compositional  terms.  The 
physicochemical  environmental  factors  known  to  impact macroalgae development  and  chemical 
composition  include  light,  temperature,  salinity,  CO2  concentration,  nutrient  availability,  the 




with  particular  nutritional  or  commercial  value  may  represent  new  marketing  and  economic 
opportunities.  In  this  sense,  this  study will allow  the potential macroalgae  to be maximized and 
valorization of specific production sites. 




























2 mg of macroalgal biomass were burned  in an oxygen/carrier gas mixture,  strictly  following all 
conditions guaranteeing  full combustion and  the conversion of a  few byproducts  to water vapor, 
carbon dioxide  and nitrogen  for gas  analysis. Carbon, hydrogen  and  sulfur were detected using 






















injected  into  an Agilent  Technologies  6890 N Network Chromatograph  (Santa Clara, CA, USA) 
equipped with a DB‐FFAP column with a length of 30 m, an internal diameter of 0.32 mm and a film 
thickness of 0.25 μm (J&W Scientific, Folsom, CA, USA) connected to an Agilent 5973 Network Mass 
Selective  Detector.  Operating  settings  used  have  been  described  previously  [13].  Fatty  acid 
identification was performed by comparing the retention times and mass spectra obtained to those 
of the commercial FAME standards in the Supelco 37 Component FAME Mix (ref. 47885‐U, Sigma‐
Aldrich,  Darmstadt,  Germany).  The  average  chain  length  (ACL),  double  bond  index  (DBI), 
peroxidizability  index (PI), and content of monounsaturated fatty acids (MUFA), polyunsaturated 




















the  lipid exact mass were considered. Analysis of  the MS/MS spectra acquired  in  the positive  ion 
mode was performed  to  confirm  the  identity  of  the molecular  species  belonging  to  the MGMG, 
DGMG, MGDG, DGDG, DGTS, PC and LPC classes. The MS/MS spectra acquired in the negative ion 
mode  were  used  to  confirm  the  identity  of  SQDG,  SQMG,  LPE,  PE,  LPG,  PG,  LPI,  PI, 










Multivariate  and  univariate  analyses were  performed  using R  version  3.5.1  [30]  in Rstudio 
version 1.1.4 [31]. The statistical significance of differences among samples from different origins (FR, 
NO and the UK) was assessed by Kruskal–Wallis test, followed by Dunn’s multiple comparison test 
with  Benjamini  and Hochberg  FDR  correction  (q  values). Differences with  q  value  <  0.05 were 
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For  the  biochemical  compositional  we  estimated  the  moisture,  ash,  lipid,  protein,  and 
carbohydrate  contents.  Principal  component  analysis  (PCA)  for  the  compositional  parameters 
evaluated showed that replicates clustered clearly according to geographical origin (Figure 1A). PCA 
analysis described 97.6% of  the  total variance, and Principal Component 1 described most of  this 
variance (94.9%). The parameters contributing most to the discrimination between production sites 
are ranked in Figure 1B. Saccharina latissima from the UK had the highest moisture percentage, while 




ash  percentages,  all  samples  presented  significant  inorganic  content,  with  Norwegian  biomass 





UK  samples  had  lower  contents  (1.90%  ±  0.14  and  1.63%  ±  0.17,  respectively).  The  estimated 
carbohydrate content was higher in S. latissima from the UK and lower in that from Norway (q = 0.001, 
for NO vs. UK; Figure 1B). Regarding  the elemental composition, differences were also  found  in 
carbon, hydrogen, sulfur, and nitrogen composition (Figure 1B). The most striking differences in the 
elemental  composition  concerned  the high  sulfur  content  and  lower nitrogen percentage/protein 
levels  in Norwegian  seaweed  compared  to  the  samples  from  the UK  (q  =  0.002  and  q  =  0.001, 
respectively).   













most abundant  fatty acid. From  this point,  the  fatty acid profiles varied greatly, exposing a high 
sensitivity of fatty acid content to the cultivation site. However, all samples of S. latissima showed an 
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overall high percentage of PUFAs, and generally displayed significant content of essential fatty acids, 
namely 18:2 n‐6, 18:3 n‐3, 20:4 n‐6, and 20:5 n‐3, similarly  to what was previously reported  in  the 
literature  [12–15].  PCA  for  fatty  acid  composition  showed  that  replicates were  clearly  clustered 
according to geographical origin in a two‐dimensional score plot representing the analyses (Figure 
2A)  and  describing  76.7%  of  the  total  variance,  including  Principal  Component  1  (60.6%)  and 












Fatty Acid  FR  NO  UK  FR vs. NO  FR vs. UK  NO vs. UK 
12:0  0.07 ± 0.05  0.00 ± 0.00  0.00 ± 0.00       
14:0  7.08 ± 0.13  7.55 ± 0.11  6.75 ± 0.14      0.009 
15:0  0.39 ± 0.03  0.30 ± 0.01  0.37 ± 0.02       
16:0  25.79 ± 0.32  22.46 ± 0.26  24.99 ± 0.65  0.014    0.036 
16:1 n‐7  2.82 ± 0.17  1.90 ± 0.06  4.52 ± 0.76      0.007 
16:3 n‐6  0.39 ± 0.01  0.76 ± 0.02  0.16 ± 0.01      0.001 
16:4 n‐1  0.16 ± 0.04  0.12 ± 0.01  0.12 ± 0.01       
18:0  10.07 ± 1.37  4.19 ± 0.28  6.11 ± 0.66  0.007     
18:1 n‐9  11.10 ± 0.49  15.59 ± 0.12  17.63 ± 1.03    0.004   
18:1 n‐6  1.24 ± 0.14  0.65 ± 0.07  1.45 ± 0.04  0.029    0.013 
18:2 n‐6  5.73 ± 0.14  6.56 ± 0.08  6.57 ± 0.16  0.013  0.013   
18:3 n‐6  0.93 ± 0.00  0.80 ± 0.02  0.72 ± 0.02    0.004   
18:3 n‐3  2.95 ± 0.13  5.00 ± 0.07  4.18 ± 0.19  0.002     
18:4 n‐3  6.52 ± 0.17  11.32 ± 0.09  6.11 ± 0.18  0.043    0.007 
20:0  0.72 ± 0.04  0.41 ± 0.04  0.54 ± 0.03  0.002     
20:3 n‐6  0.58 ± 0.16  0.58 ± 0.13  0.45 ± 0.08       
20:4 n‐6  8.51 ± 0.05  10.34 ± 0.11  7.89 ± 0.47      0.006 
20:4 n‐3  0.52 ± 0.04  0.64 ± 0.03  0.60 ± 0.04       
20:5 n‐3  11.83 ± 0.64  9.60 ± 0.07  8.42 ± 0.44    0.003   
22:0  0.16 ± 0.03  0.02 ± 0.00  0.11 ± 0.04  0.019     
22:6 n‐3  2.68 ± 0.19  1.19 ± 0.33  1.64 ± 0.18  0.018     
Indexes             
SFA  44.28 ± 1.71  34.95 ± 0.58  38.88 ± 1.10  0.004     
MUFA  15.16 ± 0.67  18.14 ± 0.13  23.48 ± 1.01    0.001   
PUFA  40.56 ± 1.37  46.91 ± 0.52  37.64 ± 1.81      0.007 
PUFA n‐3  24.50 ± 1.13  27.75 ± 0.39  21.56 ± 1.29      0.007 
PUFA n‐6  17.13 ± 0.40  19.69 ± 0.22  17.25 ± 0.51  0.016    0.016 
n‐6/n‐3  0.70 ± 0.02  0.71 ± 0.01  0.81 ± 0.03       
Sat/Unsat  0.80 ± 0.05  0.54 ± 0.01  0.64 ± 0.03  0.004     
ACL  17.67 ± 0.03  17.66 ± 0.02  17.55 ± 0.04       
DBI  178.3 ± 6.33  197.5 ± 2.43  167.0 ± 6.91      0.018 
PI  170.1 ± 6.78  178.1 ± 2.82  143.6 ± 8.20      0.033 
Values presented are means ± standard error of mean  for  five replicates. Statistical differences are 
presented as others vs. France samples (noted as * symbols), and UK vs. Norway (noted as # symbols). 
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Only differences with  q value < 0.05 were considered  statistically  significant. ACL: average  chain 
length; DBI: double bond index; PI: peroxidizability index. 
 









molecular  lipid species were detected, belonging  to  three principal classes of polar  lipids, namely 
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glycolipids  (41  galactolipid  and  36  sulfolipid  molecular  species),  phospholipids  (127  molecular 
species),  and  betaine  lipids  (13  molecular  species),  similar  to  the  results  of  a  previous  work 
characterizing the polar lipidome of S. latissima from Norway [13]. A complete list of the lipid species 






Table  S1).  In  the  French  biomass,  41  different  molecular  species  of  galactolipids  were  found. 
Norwegian and UK samples presented a lower number of different galactolipid species (36 and 39, 
respectively).  S.  latissima  produced  in  Norway  displayed  a  minimal  content  of 











PCA  analysis  for  lipid  classes  (sum of normalized peaks  for  each  lipid  class) demonstrated 
evident dissimilarities between different growth locations (Figure 3A), forming a two‐dimensional 
score plot  representing 90.3% of  the  total variance,  including Principal Component 1  (70.3%) and 
Principal Component 2 (20.0%) (Figure 3A). 
PCA  loading  values  showed  that  the  more  discriminating  classes  were 
monogalactosyldiacylglycerols  (MGDG),  lysophosphatidylcholines  (LPC),  sulfoquinovosyl 
monoacylglycerols  (SQMG),  and  digalactosylmonoacylglycerols  (DGMG)  (Figure  3B),  which 
essentially set France apart from the other production locations. Norwegian and UK samples were 
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Figure  3.  Sample  origin  discrimination  with  regard  to  polar  lipid  class  content.  (A)  Principal 
component analysis  (PCA) score plot of  lipid class  totals  (sum of normalized peaks  for each  lipid 
class) of Saccharina latissimi samples from different origins (FR—France, NO—Norway, UK—United 
Kingdom).  (B) Box plots  for  the  lipid classes present  in S.  latissimi samples  from different origins, 
ranging from major to lesser contributors for Principal Component 1 of the PCA. 
Statistical  analysis was  also  performed  considering  the  semi‐quantification  of  the  217  lipid 
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LPC, 3 PE, 3 PG, 2 PI, 2 DGDG, 1 MGDG, 1 sulfoquinovosyl diacylglycerol  (SQDG), 1 MGMG, 3 
DGTS, and 1 PC. These can be grouped  into 8  lysolipids  (7 LPC and 1 MGMG), 5 glycolipids  (2 
DGDG, 1 MGDG, 1 SQDG and 1 MGMG), 3 betaine lipids, and 16 phospholipids. 
 
Figure 4. Sample origin discrimination with regard  to polar  lipid molecular content.  (A) Principal 
component analysis (PCA) score plot of the lipid profiles in terms of the molecular polar lipid species 
present  in samples of Saccharina  latissima  from different origins  (FR—France, NO—Norway, UK—
United Kingdom).  (B) Box plots of  the  top 24 contributors  to  the  first dimension of  the PCA plot. 
Labels of  the species are according  to  the notation AAAA  (xx:i)  (AAAA =  lipid class; xx =  total of 
carbon atoms in fatty acid; i = number of unsaturations). 
The differences according to growth location were also highlighted in a dendrogram with a two‐
dimensional  hierarchical  clustering  (Figure  5).  In  this  analysis,  the  primary  split  in  the  upper 
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hierarchical dendrogram showed  that the samples clustered  independently  into  three groups,  i.e., 
FR, NO, and UK. The clustering of  individual phospholipid species concerning  their similarity  in 
changes of lipid expression showed that they were grouped accordingly. In the first group, several 
















represent  different  environmental  challenges  to  seaweeds  which  might  significantly  impact 
macroalgae  composition.  Sampling  location  has  already  been  proven  to  impact  macroalgae 
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composition  [39,40]  in  terms of  fatty acids, an effect described as being as pronounced as  that of 
seasonal changes [40]. 
In a first approach, we estimated the changes in elemental/biochemical composition between S. 
latissima  samples  from  the different cultivation  sites  (France, Norway, and  the United Kingdom), 
revealing some important differences. All samples displayed a remarkable inorganic content, as was 
expected for a brown alga [41] and was in accordance with data described in the literature for that 
season  [11].  The  elemental  compositions  of  the  samples  also  revealed  some marked  differences 
between  geographical  origins. Variability  between  different  collection  sites  has  been  previously 
reported to originate differences in the presence of specific elements in S. latissima, namely carbon 
and nitrogen [42,43]. Regarding carbon, the values measured in the present work were very much in 
line with  those  found  in  the  available  literature  [11,42,43],  as were  those  for hydrogen  [43]. The 
nitrogen/protein  levels  were  consistent  with  what  has  been  reported  in  literature  [10,11,42]. 
Nitrogen/protein  levels  have  been  shown  to  be  variable  according  to  the  collection  site  [42,43]. 
Regarding sulfur content, it was found to be remarkably higher in Norway, and, in this case, it was 
also somewhat higher  than  that previously reported  in the  literature  for S.  latissima samples  from 
similar origins (wild samples from Norway and Scotland) [43,44].   
Brown  seaweeds  such as S.  latissima  typically display a high  content of  carbohydrates, with 
alginate  representing  a  major  part  of  this  fraction  [11].  The  values  calculated  fell within  those 
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other  sample origins. Lysophospholipids have been  traditionally  considered  common membrane 




may be  reflected  in  increased  temperature amplitude  for seaweeds,  this  could also be one of  the 
reasons for the increase in the polar lipid lyso forms in France samples. 




represented  in  the Norwegian  samples  (Figure  3B);  thus,  low  light  incidence  during  the winter 
months may be reflected in polar lipid composition. 
5. Conclusions 
The  results  of  the  present  study  demonstrated  that  S.  latissima  presents  a  high  chemical 
variability  related  to  its  geographical  origin,  revealing  that  the  chemical  phenotype  is  a  plastic 
variable which can be used to discriminate between growth sites, laying the foundations for algal 
traceability. 
Since abiotic  conditions are bound  to  change geographically,  local  assessment of nutritional 
value  and  of  the  content  in  compounds  of  interest  could  be  a  form  of  valorization  of  regional 
populations and an opportunity to establish more sustainable and efficient production sites, while 









higher  trophic  levels. Moreover,  the  systematic  screening  of  algae  composition may  be  a useful 
resource  to  further predict and prevent  the documented declines  in populations of S.  latissima as 
reported along some habitats. 
Supplementary Materials: The following are available online at www.mdpi.com/xxx/s1, Supplementary Table 
S1:  Total molecular  species  identified  by mass  accuracy HILIC−LC−MS  and MS/MS  analyses  in  Saccharina 
latissima samples; Supplementary Figure S1: Species of monogalactosyl diacylglycerol (MGDG) confirmation by 
MS/MS;  Supplementary  Figure  S2:  Species  of  digalactosyl  diacylglycerol  (DGDG)  confirmation  by MS/MS; 
Supplementary  Figure  S3:  Species  of  sulfoquinovosyl  diacylglycerol  (SQDG)  confirmation  by  MS/MS; 
Supplementary Figure S4: Species of phosphatidic acid (PA) confirmation by MS/MS; Supplementary Figure S5: 
Species  of  phosphatidylcholine  (PC)  confirmation  by  MS/MS;  Supplementary  Figure  S6:  Species  of 
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